%‘7%;8_3 ] Goldregenpfeifer in Ostfriesland 99

relations between molt and migration are discussed. The condition of the
plumage of migrant P. apricaria depends upon the time of their migration, their
origin, and the place of study or recovery at a given date. Comparisons are made
with the Siberian Golden Plover, P. dominica fulva, in which pre-migratory molt
has been shown to be of regular occurrence and to begin even as early as the
latter stages of reproduction (3§ eclipse plumage}).

The Golden Plovers arrived at their East Frisian assembly areas in pairs, small
flocks of two and more pairs, and they tended to maintain their pair bonds in the
increasingly large aggregations. When two partners lost contact of each other
by sight, they sounded contact calls, mostly initiated by the &, which helped to
reorientate and coordinate their activities unless they had lost each other. The
transmigrants left their assembly areas in two waves of about 800 and more
than 3,000 birds, respectively, to continue their southward migration.

The Golden Plovers were intra- and interspecifically mostly very tolerant.
The only and brief aggressive behavior was restricted to birds which displaced
conspecifics from their baths in puddles on the tidal mud flats. Flight calls of
Golden Plovers and other shorebirds, on their way to feeding on the tidal flats,
alerted and attracted resting Golden Plovers, unless they were determined to
continue their sleep through an entire feeding period.

Feeding was restricted to the tidal flats and, therefore, limited in time by the
tidal rhythm shifting from day to day. The Golden Plovers, while resting during
the phase of transmigration, were never seen feeding in the salt marsh.

The Golden Plovers maintained social distance from certain other waders and
gulls when these were present in large flocks, e. g. Curlews up to 6,000 birds.
Some species, such as the Dunlin, were always tolerated by the Golden Plovers
regardless of their numbers and concentrations. Mass aggregations of diverse Laro-
Limicolae seemed to contribute, by way of stimulation or stress, to the Golden
Plovers’ continuation of migration.

The species of birds, apart from the Golden Plovers, mentioned in one context
or another are the following: Shelduck (Tadorna tadorna), Oystercatcher (Haema-
topus ostralegus), Lapwing (Vanellus vanellus), Ringed Plover (Charadrius hiati-
cula), Kentish Plover (Ch. alexandrinus), Grey Plover (Pluvialis squatarola), Curlew
(Numenius arquata), Bar-tailed Godwit (Limosa lapponica), Redshank (Tringa
totanus), Common Sandpiper (T. hypoleucos), Dunlin (Calidris alpina), Avocet
(Recurvirostra avosetta), Great Black-backed Gull (Larus marinus), Lesser Black-
backed Gull (L. fuscus), Herring Gull (L. argentatus), and Black-headed Gull
(L. ridibundus).
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Aus dem Max-Plandk-Institut fiir Verhaltensphysiologie,
Vogelwarte Radolfzell

Vergleich von LautduBerungen der Gattung
Regulus (Goldhdhnchen) als Beitrag zur Systematik

von

PETER H. BECKER, Radolfzell-Méggingen

1. Einleitung

LautduBerungen sind in den letzten Jahren h&ufig zur Ermittlung von
Verwandtschaftsbeziehungen bei Singvégeln herangezogen worden (Giit-
tinger 1970, 1976, Giittinger und Nicolai 1973, Lanyon 1969, Lohrl 1963,
Lohrl und Thielcke 1973, Marshall 1964, Martens 1975, Nicolai 1964, Schu-
bert, G. und M. 1969, Stein 1963, Thielcke 1961, 1962 b, 1964 a, b, 1968,
Wickler 1973, Vaurie und Schwartz 1972). Derartige Untersuchungen wer-
den erschwert durch den bedeutenden Anteil des Lernens an der Ontoge-
nie von Gesdngen und einem Teil der Rufe (Léhrl 1963), durch mangelnde
Kenntnis Uber die Motivation verschiedener Lautduferungen und durch
moglichen Selektionsdruck auf Verschiedenheit, auf Anpassung an Biotop-
bedingungen und auf interspezifische Verstdndlichkeit von gewissen Lau-
ten. Thielcke (1968) konnte immerhin zeigen, daB die Gesdnge und Alarm-
rufe der Gattung Parus im Bauplanprinzip iibereinstimmen, durch das die
Pariden gut von anderen Familien abgegrenzt sind. Den Alarmrufen nach
koénnen die Meisen in drei Gruppen eingeteilt werden, die sich auch durch
andere systematische Merkmale ergeben.

Diese Arbeit stellt einige Lautformen von Regulus-Arten vor und priift
die Reaktion von R.regulus und R.ignicapillus auf LautduBerungen ande-
rer (Unter-)Arten mit dem Ziel, weitere Hinweise zur vieldiskutierten Sy-
stematik und Evolution der Gattung Regulus zu erhalten.

Mein Dank gebiihrt Dr. G. Thielcke fiir viele Anregungen und Tonbandaufnah-
men, Dr. H. Lohrl fiir manchen Ratschlag, Professor Dr. J. Martens fiir Tonband-
aufnahmen aus Nepal und dem Cornell-Laboratorium, Ithaka, fiir LautduBerungen
von R. satrapa. Dankenswerterweise fertigten meine Frau die Abbildungen, K. Wii-
stenberg die Fotografien und Dr. C. Catchpole die englische Zusammenfassung an.
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2. Material und Methoden

Abkidrzungen
Wg: Wintergoldhé&hnchen (R. regulus)
Sg: Sommergoldhdhnchen (R. ignicapillus)

Tonbandaufzeichnungen und Klangspektrogramme

R. regulus: Tonbandaufnahmen in Nord-, West- und Siideuropa aus den Jahren
1972—1975 (s. Becker 1977 a).

R. ignicapillus: Tonbandaufnahmen in West- und Siideuropa und Marokko aus
den Jahren 1972—1975 (s. Becker 1977 a).

R. regulus himalayensis: Die Aufnahmen fertigte Dr. J. Martens im Jahre 1973
in Nepal an. Sie stammen von Gompa bei Tarakot (2 4) und von Ringmo am
Phoksumdo See, etwa 100 km von Gompa entfernt. 3 &, 71 Strophen, 56 Sona-
gramme.

R. spec. teneriffae: Tonbandaufnahmen von Dr. G. Thielcke von Teneriffa 1971.
16 &, 165 Sonagramme von Strophen, einige Sonagramme von Rufen.

R. satrapa: Das Cornell-Laboratorium stellte die Aufnahmen aus den Jahren
1959—1966 zur Verfiigung (Ostamerika). 34, ca. 40 Strophen, 30 Sonagramme
und einige Sonagramme von Rufen.

R. calendula: Der Schallplatte ,A field guide to western bird song” von R. T.
Peterson, Houghton Mifflin Company, Boston, wurde die Strophe entnommen
(1 &, 1 Strophe).

Mit dem Sonagraphen Kay Electric 6061 A (Filterbreite 300 Hz) wurden die
LautauBerungen spektrographiert.

Klangattrappenversuche und Statistik

Die Methodik der Klangattrappenversuche ist bei Becker (1976) ausfiihrlich dar-
gelegt. Hier sei das Wichtigste wiederholt.

Mit einer Bandschleife von 10s Dauer wurden die ausgewéhlten Gesangs-
strophen und Rufe zehnmal zu den fertigen Klangattrappenserien vervielfaltigt,
die somit alle von gleicher Dauer sind (Bandgeschwindigkeit 19 cm/s).

Ein Versuch besteht im Vorspiel der zu prifenden Klangattrappe (Versuchs-
serie) und im nachfolgenden Vorspiel einer Kontrollserie, die entweder die art-
eigenen Gesangsstrophen von Wg und Sg (s. Abb. 2, bei Becker 1976) oder deren
arteigene Rufe (s. Abb. 7: Kontrolle) umfaBt. Die Serien ertoénen im Freiland aus
dem Lautsprecher ,Speaker Amplifier DH" der Firma Kudelski, abgespielt von
den Tonbandgerdten Kudelski Nagra 4.2 oder III, mit immer gleicher Lautstdrke
und vom gleichen Ort.

Die Versuche wurden von Mairz bis Mai (1972, 1975) in Nadelwéldern des
westlichen Bodenseeraumes durchgefiihrt (die Mehrzahl im Landschaftsschutz-
gebiet Bodanriick).

Die Anndherung der @ an die Schallquelle zeigt, inwieweit eine Klangattrappe
als ,artspezifische* Nachricht ,verstanden” wird oder nicht. Als positive Reak-
tion gilt, wenn sich ein & in einen Umkreis von weniger als 10 m dem Laut-
sprecher ndhert, als schwach positive Reaktion, wenn eine eindeutige Anndherung
vorliegt, der Vogel aber weiter als 10 m von der Schallquelle entfernt bleibt.
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Nachdem sich die Versuchstiere wieder beruhigt und entfernt haben (wenn
keine Reaktion vorliegt, nach einer Minute), erfolgt das Vorspiel der Kontroll-
serien (zuerst der Sg-, dann der Wg-Kontrollserie; die Wg- und Sg-Laute sowie
der Teneriffagoldhdhnchen-Laut I wurden bei beiden Arten getrennt iberprift
(s. Abb. 7). Die arteigenen Gesangsstrophen, als Versuchs- und als Kontrollserie
vorgespielt, beantworteten jeweils alle Versuchstiere mit Anndherung (Becker
1976); fast alle Versuchstiere reagierten auf die als Versuchs- und Kontrollserie
vorgespielten Laute (s. Abb. 7: Kontrolle).

Den Abbildungen sind die Zahl der Versuche (n = verschiedene iberpriifte &)
pro Klangattrappe und als S&ulendiagramm die Reaktion von Wg und Sg auf die
Klangattrappe in prozentualem Vergleich zur Kontrollreaktion zu entnehmen.
Liegt bei der Versuchsserie eine ,schwachere” Reaktion (Anndherung nur bis
auf 10 m) als auf die Kontrollserie vor, erscheint der entsprechende Reaktions-
wert in der Sdule weiB. AuBerdem sind folgende Wahrscheinlichkeiten (p: nur
Stellen hinter dem Komma) angegeben:

1. p-Spalte: Wenn auf die Versuchsserie gesichert (p <<.05) schwécher als auf
die Kontrollserie reagiert wurde (Vorzeichentest, einseitig; Weber 1967);

2. p-Wert unterhalb der Klangattrappe: Wenn diese von Wg und Sg gesichert ver-
schieden beantwortet wurde (Chiquadrattest, Sachs 1972).

Die Klangattrappen sind mit einer Zeit- (0,55) und Frequenzmarkierung (7—8 kHz)
versehen.

3. Gesdnge und Rufe der Gattung Regulus

3.1. R. regulus regulus

Der Gesang des Wintergoldhdahnchens in Westeuropa wurde ausfiihrlich
beschrieben (Becker 1974 und 1977 a). Die Strophe besteht aus einem An-
fangs-, Haupt- und SchluBteil (s. Abb. 8), dessen Elemente im Gegensatz zu
ersteren Strophenteilen (mit Ausnahme von Element C) einen weiten Fre-
quenzbereich einnehmen (1 bis iiber 8 kHz). Ein & singt bis zu 18 ver-
schiedene SchluBteile, deren Mehrzahl auch von anderen & einer Popula-
tion beherrscht wird. Anfangs- und Hauptteil der Gesangsstrophe eines &
und einer Population sind stereotyp. In Mitteleuropa wird der Hauptteil
von der mehrfachen Wiederholung einer Elementgruppe gebildet, beste-
hend aus 5 in der Tonh6he versetzten Elementen (s. Abb. 8, Strophe Silke-
borg). Als dialektartige Abwandlungen koénnen in Randpopulationen meh-
rere dieser Elemente umgestellt oder verdndert sein (Abb. 8, Strophe von
Rouen und Soria). In der Soria-Wg-Population, wo am Hauptteilanfang nur
ein Element mehrfach gereiht wird, findet sich eine Elementgruppe einzig
als ,Rest” am Hauptteilende.

Haupt- und SchluBteil kénnen auch einzeln gesungen werden (Becker
1974, 1976). Serien von SchluBteilen sind bei hoher Erregung der &, wie
bei Rivalenauseinandersetzungen, und bei der Kommunikation von & und
Q zu vernehmen (Thaler miindlich).

Aus Abb. 7 sind die hdufig zu hérenden WG-,Erregungs”- und Alarm-
laute ersichtlich. Weitere Wg-Laute finden sich bei Becker 1977 b, Abb. 3.
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3.2. R.regulus azoricus, R. regulus inermis

Sonagramme der Gesangstrophen dieser zwei von drei (3. Unterart: R. re-
gulus sanctaemariae) auf den Azoren vorkommenden Wg-Unterarten wur-
den von Knecht und Scheer (1971, S. 287) veroffentlicht. Beide Arten wei-
sen mit Gliederung in Haupt- und SchluBteil die Wg- typische Strophen-
form auf, wahrend sie sich im Aufbau des Hauptteils unterscheiden. Die
R.-regulus-inermis-Strophe zeigt die fiir Wg in Europa typischen Frequenz-
unterschiede der Elemente in einer wiederholten Elementgruppe, R. regulus
azoricus hingegen singt einen Hauptteil, der eher an die Sg-Strophe erin-
nert und nur am Anfang Frequenzunterschiede aufweist. Die abgebildeten
Alarmlaute und dem Alarmlaut &hnlichen Rufe sind ebenfalls Wg-artig.

Von Marler und Boatman (1951) wurden R.-regulus-azoricus-,Laute” ge-
schildert, die von den & ,variously” wiedergegeben werden und an Mei-
senrufe erinnern sollen. Den Wortbeschreibungen einer Abfolge dieser
LautduBerungen nach handelt es sich um nichts anderes als um einzelne
SchluBteile, die ohne Hauptteil gesungen werden. Dieses normale Wg-Ver-
halten kommt in Europa regelméaBig vor: bei der Kommunikation von &
und ? und bei hoher Erregung der & (s.o0.). Viele SchluBteile héren sich
.meisenartig” an, da einzelne Elemente auch sonagraphische Ahnlichkeit
mit Meisenelementen besitzen und vermutlich als Imitationen in die
SchluBteile aufgenommen wurden (Becker 1974).

Marler und Boatman hingegen erklaren diese LautduBerungen mit , voice-
range extension”, also mit Kontrastverlust, da auf den Azoren keine
Meisenarten leben und somit der selektive Druck in Richtung Lautdiver-
genz fehlt. Von anderen Autoren wird dieses Beispiel fliir Kontrastverlust
des ofteren zitiert.

3.3. R. regulus himalayensis

Alle drei aufgenommenen & sangen die in Abb. 1 nebst einigen SchluB-
teilen wiedergegebene Strophe. Auch hier finden wir das Wg-iibliche Ge-
sangsschema: Ein stereotyper Hauptteil und mehrere SchluBteile, insge-
samt 12 verschiedene, von denen 5 bei allen drei &, 3 bei 2 & auftraten.
Zwei & mit je 32 Strophen sangen 8 und 9 SchluBteile: damit scheint das
Repertoire drmer zu sein als das der europdischen Wg (bis zu 18 SchluB-
teile). Wie bei R.r.regulus kénnen auch bei dieser Unterart zwei SchluB-
teile kombiniert werden. Der Hauptteil der Strophe enthélt ein im Fre-
quenzbereich von 7 bis 9 kHz liegendes gereihtes Element; eine Element-
gruppe und Frequenzwechsel der Elemente fehlen.

3.4. R. spec. teneriffae

Der Gesang des Teneriffa-Goldhdhnchens (Abb. 2) entspricht im Bauprin-
zip wiederum dem Wg-Gesang, wenn auch der Hauptteil — &hnlich wie



kHz

N e on o

Heft 1—3
29/1978

]

LautduBerungen von Regulus

105

bei R. regulus himalayensis — aus hochfrequenten, ohne Frequenzwechsel
kombinierten Elementen besteht. Vier sehr variable Elemente bilden die-
sen Hauptteil (Abb. 2 a, b, g), von denen drei innerhalb einer Strophe auf-
treten konnen. Ein & singt bis zu 6 Hauptteiltypen. Zwischen Hauptteil
und SchluBteil sind oft weitere Elemente eingefiigt (Abb. 2 a).

Die SchluBteile bestehen wie die des Wg aus den verschiedenartigsten
Elementen, von denen einige Ahnlichkeit zu Wg-SchluBiteilelementen ha-
ben (z. B. Abb. 2f). Zwei & brachten SchluBteile, die an den Sg-,Weia"-
Laut erinnern (Abb. 21i und Abb. 7). Ein & mit 29 sonagraphierten Strophen
sang 21 SchluBteile. Nur wenige SchluBiteile kommen bei zwei oder meh-
reren & vor; einige sind in Abb. 2 a bis f dargestellt. Die Mehrzahl der &
kombiniert die SchluBteilelemente zu individualtypischen SchluBteilen.

Der Gesang des Teneriffa-Goldhdhnchens zeichnet sich durch grofere
Variabilitat als der Wg-Gesang in Europa aus.

Einige Laute sind in Abb. 3 zusammengestellt. Die ,Erregungslaute” zei-
gen groBere Ahnlichkeit mit den entsprechenden Wg- als Sg-Lauten (vgl.

Abb. 7 und Becker 1977 b: Abb. 3).
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Abb. 1: Gesamtstrophe und einige SchluBteile von R. regulus himalayensis.

Ein von zwei & gesungener, fast gleicher SchluBteil ist durch einen Pfeil gekenn-
zeichnet.
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Abb. 2: Der Gesang des Teneriffa-Goldhdhnchens (R. spec. teneriffae), Gesamt-

strophen (links) und SchluBteile (rechts): a) der gleiche SchluBteil bei einem J

(Pfeil) und zwei weiteren &; b, e) ein &hnlicher SchluBteil bei jeweils zwei J; d)

aus den SchluBteilen ¢ und b kombinierter SchluBteil; f) SchluBteile mit Ahnlich-

keit zum Wintergoldhdhnchen-SchluBteil 9 (vgl. Abb. 8, Strophe Rouen); g, h)

weitere SchluBteile; i) SchluBteil mit Ahnlichkeit zum Sommergoldhdhnchen-
«Weia“-Motiv (vgl. Abb. 5c).

b c

I~ ¢

:tw r ‘W I'W\}\‘ ” '{V' UW WIW W' W‘ W ;l' | { A havp r‘"
'd

e f

I
05 1 sec

Abb. 3: Rufe des Teneriffa-Goldh&hnchens (R. spec. teneriffae). Erregungslaute,
a—d (d: die beiden ersten Rufe); Alarm- (d: die beiden letzten Rufe, e: die ersten
Rufe) und Stimmfithlungsrufe (e: die beiden letzten Rufe und f).
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3.5. R.satrapa

R. calendula und R. satrapa vertreten die Gattung in Amerika. R. satra-
pa wird von den meisten Autoren (Hartert 1910, Mayr 1956, Desfayes 1965)
in die Wg-Verwandtschaft gestellt, obwohl die Kopfzeichnung eher an das
Sg erinnert.

Die Gesangsanalysen befirworten die Verwandtschaft mit dem Wg
(Abb. 4): Der fiir R. regulus typische zweiteilige Gesangsaufbau aus einem
stereotypen Hauptteil und variablen SchluBteil kennzeichnet auch diese
Art. Der Hauptteil besteht aus hochfrequenten, langen Elementen, am Stro-
phenbeginn durch langere Elementabstdande getrennt, wdahrend die SchluB3-
teilelemente ein breites Frequenzspektirum einnehmen. Ein & (Gesangs-
strophe Abb. 4 oben) singt 7 verschiedene Schlufteile.

Die Laute weisen eine dem Wg-Erregungslaut im Tonhohenverlauf und
der Dauer dhnliche Gestaltung auf (Abb. 7), sind aber stark frequenzmodu-
liert. Kampflaute von R.satrapa entsprechen denjenigen vom Wg (vgl.
Becker 1977 b, Abb. 3).

3.6. R. calendula

Diese Art weicht in Morphologie und Verhalten am meisten von ande-
ren Goldhdhnchenarten ab (Mayr 1956). Die Gesangsstrophe besitzt einen
sehr langen zweiten Teil mit kraftigem, vollen Klang, der aufgrund seiner
tiefen Tonlage kein Goldhdhnchen vermuten 1aBt (Abb. 4).
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Abb. 4: Gesangsstrophen von R. satrapa und R. calendula.
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Immerhin fallt auch bei R. calendula eine Zweiteilung der Gesangsstro-
phe auf, auBlerdem die gute Ubereinstimmung der Elemente des ersten
Teils mit denen der R.-satrapa-Strophe.

3.7. R.ignicapillus

Im Gegensatz zu den bisher besprochenen Regulus-Gesangsformen fehlt
den Sg-Strophen ein SchluBteil (s. Becker 1974 und 1977 a). Die Strophen
bestehen aus 1 bis 5 — selten 6 — zu Phrasen gereihten Elementen. Ein
& singt bis zu 5 Strophentypen. Ein- und mehrphrasige Strophentypen von
europdischen Sg (R.i.ignicapillus) und marokkanischen Sg (R.i.laeneni
van Marle und Voous 1949) stellt Abb.5 vor. Bis auf dialektartige Ele-
mentvarianten weichen die Unterarten im Strophenaufbau nicht voneinan-
der ab (weitere Gesangsstrophen s. Becker 1977 a).

In héchster Erregung, wie bei Rivalenauseinandersetzungen und Balz-
verhalten (Thaler miindl.), &uBern Sg das ,Weia-Motiv"“, das man im Frei-
land nur ganz selten zu hoéren bekommt (Abb. 5 c). Es wird einzeln vorge-
bracht, an eine Strophe angehdangt oder eingefiigt und erinnert im Aufbau
durch die einen weiten Frequenzbereich durchlaufenden Elemente an die
SchluBteile der anderen Regulusarten.

g R.igpicapillus o /3T
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Abb. 5: Ein- und mehrphasige Sommergoldhdhnchen-Strophen aus Mitteleuropa

(@) und Marokko (b). Die Strophe ¢ (Spanien) enthalt das selten zu hérende ,Weia*-

Motiv, welches viel leiser als die Strophe ist und daher nur durch stirkere Aus-
steuerung und Nachzeichnen so gut sichtbar gemacht werden konnte.
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Wie der Gesang, so weichen auch Sg-Laute von denen der Z\_,villingsart
ab (s. Becker 1977 b, Abb. 3). Die Erregungs- und Alarmlaute beider Arten
zum Vergleich zeigt Abb. 7.

Im sympatrischen Verbreitungsgebiet von Wg und Sg wirken deren Lau-
tdauBerungen als Unterscheidungsmerkmale: Beide Arten sind in der Lage,
die arteigenen Gesdnge (s. Becker 1976, 1977 b) und arteigene Laute
(Abb. 7) von denjenigen der Zwillingsart zu unterscheiden. Die LautduBe-
rungen kommen als mogliche Isolationsmechanismen in Betracht.

4. Reaktion von R. regulus und R. ignicapillus auf Gesdnge und Laute
der verwandten (Unter-)Arten

4.1. Gesdnge

Die Reaktionen von Wg und Sg in Siidwestdeutschland auf Gesangsstro-
phen von R.regulus himalayensis, R. spec. teneriffae und R. satrapa wur-
den im Freiland iiberpriift; sie sind in Abb. 6 vergleichend dargestellt.

Wg reagieren auf die drei Gesangsformen nur schwach. 73 %o der Sg be-
antworten die R.-satrapa-Strophe mit Anndherung (nicht signifikant ver-
schieden zur Reaktion auf die arteigene Strophe). Auf die Strophen der
beiden anderen Arten sprechen Sg &hnlich wie Wg kaum an.

Waiéhrend sich die geringen Reaktionen von Wg und Sg auf die Strophen
von R. regulus himalayensis und R. spec. teneriffae nicht signifikant unter-
scheiden, wird die R.-sairapa-Strophe von den Sg signifikant starker als
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Abb. 6: Reaktion von Winter- und Sommergoldhdhnchen in Siiddeutschland auf
Gesangsstrophen verwandter Formen. Als Kontrollstrophen fanden arteigene
siiddeutschen Gesangsstrophen Verwendung. Zur Methode s. S. 102.
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von Wg beantwortet. Auf das Vorspiel der Klangattrappe hin ndherten
sich auch einige Waldbauml&ufer (Certhia familiaris) der Schallquelle.

Dieses Ergebnis wird durch die fiir Wg und Sg im siddeutschen Raum
ermittelten Gesangsparameter erklart. Obwohl die Strophen Wg-ahnlich
im Aufbau sind, ndhern sich nur wenige Wg der Schallquelle, sehr wahr-
scheinlich, weil in den Hauptteilen der getesteten Gesangsstrophen keine
Frequenzwechsel auftreten, die sich als wesentliches Kennzeichen erwei-
sen, an dem Wg in Siiddeutschland ihren Gesang erkennen (Becker 1976).
Wg reagieren nur auf populationstypische SchluBteile mit Anndherung
(Becker 1977 a).

Die meisten Sg reagieren nicht auf die Strophen von R.r. himalayensis
und R. spec. teneriffae, vermutlich da die Elemente fremdartig moduliert
und/oder zeitlich zu kurz sind. Sg-Elementen &hnlicher erweisen sich die
Elemente des Hauptteils der R.-satrapa-Strophe (vgl. z. B. Element B und F;
Becker 1977 a). AuBlerdem gleichen sie den Rivalenlauten des Waldbaum-
laufers (vgl. Thielcke 1970 oder 1971). Diese Ubereinstimmung fiihrt zur
Reaktion der beiden Arten.

Thielcke (unveréffentlicht) verglich die Reaktion von Wg und Sg auf
eine andere Gesangsstrophe des Teneriffa-Goldhdhnchens, die ebenfalls
von beiden Arten signifikant (p <<.001) schlechter mit Anndherung be-
antwortet wurde als die arteigenen Strophen. Teneriffa-Goldhdhnchen-3
hingegen reagierten zu 50 %o auf die mitteleuropdische Sg-Strophe F (aber
mit p <<.002 gesichert schwacher als auf die arteigene Kontrollstro-
phe). Die Sg-Strophe F steht im Elementaufbau und im phrasenartigen
Strophenaufbau der Teneriffa-Goldh&hnchen-Strophe naher als die Wg-
Strophe, welche nur von 7 %o der Teneriffa-Goldhdhnchen-d mit Annéhe-
rung beantwortet wurde (Thielcke unveréffentlicht).

4.2. Rufe

Auf die beiden Rufe von R. spec. teneriffae und den R.-satrapa-Laut né-
herten sich nur wenige Sg der Schallquelle (Abb. 7).

Die beiden Teneriffa-Goldh&hnchen-Laute werden von den getesteten
Wg nicht signifikant verschieden von der Kontrolle beantwortet (nach der
Reaktion auf die Klangattrappe des Teneriffa-Goldhdhnchen-Lautes II blieb
die Kontrollserie von 2 & unbeantwortet; dieser Laut hat Ahnlichkeit mit
dem Warnruf der Wg vor Luftfeinden, wodurch die schlechte Anndherung
der & vielleicht erklérbar ist). Auf den Laut von R. satrapa wird wie beim
Sg schlecht reagiert.

Die Wg reagieren auf alle drei Laute starker als die Sg, signifikant aber
nur auf den Teneriffa-Goldhdhnchen-Laut I. Die groBere Ahnlichkeit der
Rufe des Teneriffa-Goldhdahnchens mit Wg-Lauten wird durch die Reaktion
siidwestdeutscher Wg noch unterstrichen.
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Es wdre winschenswert, weitere Laute des Teneriffa-Goldhdahnchens
und anderer Goldhdhnchenarten zu erfassen, zu vergleichen und ihre Wir-
kung auf Wg und Sg zu tberpriifen. AufschluBreich wére auch die Reak-
tion anderer (Unter-)Arten auf Laute von Wg und Sqg.

5. Diskussion

Die Gesangsanalysen zeigen, wie wichtig es ist, Aussagen iiber Lautdu-
Berungen auf sonagraphische oder andere physikalische Darstellungsver-
fahren zu stiitzen. Das lehrt vor allem der angebliche Kontrastverlust in
den Wg-LautduBerungen der Azoren (s.S. 104). Gerade im Falle der Gold-
h&hnchengesange mit ihrem hchen Frequenzbereich und der schlechten
Auflésungsmoglichkeit durch unser Gehoér kénnten mehrere Beispiele von
unrichtigen Gesangsbeschreibungen angefiihrt werden.
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Abb. 7 Reaktion von Winter- und Sommergoldhdhnchen auf zwei Rufe des

Teneriffa-Goldhéhnchens (Tg, R. spec. teneriffae) und einen R.-satrapa-Ruf im

Vergleich zur Reaktion auf Winter- und Sommergoldhdhnchen-Rufe. Als Kontroll-

Rufe dienten beim Wintergoldhdhnchen der Erregungs-, beim Sommergoldh&hn-
chen der Alarmlaut. Zur Methode s. S. 102.
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Waihrend Laute oder Rufe zum Teil genetisch festgelegt sind (Léhrl 1963,
Nicolai und Giittinger 1973), spielt bei der Gesangsausbildung der bisher
untersuchten Singvogelarten Lernen eine wichtige Rolle. Bei systemati-
schen Uberlegungen ist zu bedenken, da die Homologiekriterien bei tra-
dierten Verhaltensweisen ebenfalls anwendbar sind (Wickler 1965): etwa
beim Buntspecht-,kit”, das vom Buchfink tbernommen wird (Thielcke
1962), den Gesdngen der Viduinen, die ihre Wirtsvégel nachahmen (Nico-
lai 1964, 1973, Payne 1973), oder den Goldhdhnchen-Mischséngern, die die
Strophe der Zwillingsart ibernommen haben (Becker 1977 b). In all diesen
Fallen sind die LautduBerungen ursprungsgleich, also homolog, woraus je-
doch noch nicht auf ndhere systematische Verwandtschaft geschlossen
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werden kann. Die Unterscheidung der Begriffspaare homolog-angeboren
und homolog-erlernt ist auch bei dieser Untersuchung zu beachten.

Bei 11 von 12 Parus-Arten stellt Thielcke (1968) prinzipielle Uberein-
stimmung im Gesang fest, wenn auch im einzelnen die Unterschiede groB
sind. Zu einem entsprechenden Ergebnis fiihrt der Vergleich der Gold-
hdhnchengesange: Alle bisher bekannten Gesangsformen der Wg-Unter-
arten und weiterer Regulus-Arten, mit Ausnahme des Sg, weisen eine
Gliederung der Strophe in einen mehr oder weniger hochfrequenten
Hauptteil und einen SchluBteil auf, dessen Elemente ein breites Frequenz-
spektrum besitzen (s. Abb. 8). Wahrend der Hauptteil stereotyp ist — in
geringerem AusmaBe bei R. spec. teneriffae (und weiteren [Unter-]Arten?)
— singt ein & mehrere SchluBteile. Die fiir mitteleuropdische Wg charak-
teristische Wiederholung einer Elementgruppe mit im Frequenzbereich
versetzten Elementen tritt nur bei R.r. regulus und R.r. inermis auf, ist al-
lerdings in einigen Populationen der ersteren Unterart, wie in Rouen und
Soria (Abb. 8), ebenfalls reduziert.

Sogar die am meisten vom Goldh&hnchen-Typus abweichende Art R. ca-
lendula singt eine zweigeteilte Gesangsstrophe (Abb. 4).

Alle von mir verhérten Wg sangen SchluBteile, ebenfalls die Mischsan-
ger von Luarca (Becker 1977 b), die auch Sg-Strophen sangen (z.T. als
Hauptteil). Das kann als Hinweis darauf verstanden werden, daB der
SchluBteil als Wg-Merkmal im Genom verankert ist.

Die Sg-Strophen, sowohl von der Unterart R. i. ignicapillus als auch von
R. i laeneni (Nordafrika), sind durch das Fehlen eines SchluBteils gekenn-
zeichnet. Auch fiir R.i. madeirensis wird keine vom Sg-Schema abwei-
chende Gesangsform beschrieben (Bannermann 1963), jedoch stehen Ton-
bandaufnahmen und die klangspektrographische Analyse noch aus. Misch-
sanger-Sg, die zwar den Wg-Hauptteil perfekt imitierten, sangen dennoch
keinen SchluBteil (Becker 1977 b).

Demnach stellt der SchluBteil wahrscheinlich ein stammesgeschichtlich
altes und urspriingliches Regulus-Merkmal dar, daB den Sg im Verlauf der
Evolution verlorenging. Ein Uberbleibsel des SchluBteils kénnte das Sg-
« Weia“-Motiv darstellen (s. Abb. 5), das wie dieser einen weiten Frequenz-
bereich einnimmt, oft mit einigen weiteren, den Wg-SchluBteil-Elementen
dhnlichen Elementen am SchluB von Strophen steht und nur bei hoher Er-
regung der & zu vernehmen ist, so in aggressiven Situationen, bei Balz-
verhalten und Kopula (E. Thaler miindl.). Damit liegt auch Funktions-
gleichheit mit den Wg-SchluBteilen vor (s. 3.1.). Fir eine solche Deutung
sprechen weiterhin dem ,Weia“-Motiv &hnliche, aufsteigende oder abfal-
lende Frequenzbé&nder in den Wg-SchluBteilen (vgl. Abb. 8, die Strophen
von Rouen und Soria; vgl. Becker 1977 a: Abb. 16, 17) und den SchluBtei-
len des Teneriffa-Goldhdhnchens (Abb. 2 a, b, d, h, i).
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Fir die Systematik von geringerem Wert als der Bauplan der Strophen
erweisen sich die Reaktionen der sliddeutschen Goldhdhnchen auf Ge-
sangsstrophen, da sie nur auf solche Merkmale ansprechen, die ihrem
wahrscheinlich weitgehend erlernten Gesangsschema entsprechen (homo-
log-erlernt).

Angesichts der Tatsache, daB Wg bereits schlecht auf Gesdnge von
Randpopulationen der gleichen Unterart reagieren (s. Becker 1977 a), ver-
wundert es nicht, wenn sie die untypischen Hauptteiil- und SchluBteil-Ele-
mente von Unterarten nicht als arteigen erkennen. Eine Reaktion des Sg
und des Waldbaumldufers bewirken die Hauptteil-Elemente der R.-satrapa-
Strophe, die deren arteigenen Elementen sehr &ahnlich sind. Die Tannen-
meise (Parus ater) reagiert auf Strophen von Parus melanolophus aufgrund
der groBen Ahnlichkeit wie auf eigene Gesangsstrophen (Thielcke 1969).
Der Gesang handaufgezogener Garten- und Waldbauml&ufer (Certhia bra-
chydactyla, Certhic familiaris) wird von Wildv6geln um so schlechter ez-
kannt, je mehr er vom Normalgesang abweicht (Thielcke 1970).

Die Rufe von R. spec. teneriffae und R. satrapa sind im Aufbau den Wg-
Erregungslauten &hnlich, zeichnen sich aber durch andere Frequenzmodu-
lation aus. Der Sg-Erregungslaut hingegen zeigt eine ganz andere Gestal-
tung, weshalb Sg nur schwach auf obige Rufe ansprechen. Durch die von
der Kontrolle nicht signifikant verschiedene Reaktion des Wg auf die Te-
neriffa-Goldhdahnchen-Laute, von denen Ruf I zudem signifikant starker als
vom Sg beantwortet wird, bestdtigt sich die qualitative Ubereinstimmung
der Teneriffa-Goldhdhnchen-Laute mit Wg-Rufen. Der d@hnliche Aufbau des
R.-satrapc-Lautes mit Wg-Erregungslauten wird durch die Reaktion der
‘Wg nicht bestatigt.

Den hier getesteten ,Erregungslauten” diirfie die gieiche Motivation zu-
grunde liegen. Neben anderen Situationen werden sie bei Auseinanderset-
zungen von den beteiligten Rivalen mehrfach hintereinander ausgestoBSern;
ein solches Verhalten lag den Tonbandauinahmen nach vor.

Die Eigenschaften der qualitativen Ubereinstimmung (Remane 1956}, der
funktionellen Gieichwertigkeit, der teilweise guten Beantwortung durch
Wg und die Wahrscheinlichkeit des Ererbtseins dieser Laute berechtigen
dazu, sie bei systematischen Uberlegungen in Betracht zu ziehen.

Die Evolution der Gattung Regulus ist und wird viel diskutiert. Unter
Bertiicksichtigung der Literatur (Hartert 1910, Stresemann 1919, Steinba-
cher 1927, Salomonsen 1931, Boetticher 1941, Volsge 1964, Moreau 1954,
Mayr 1856, Vaurie 1959, Voous 1960 und 1962, Bannermann 1963, Desfayes
1965, Witherby et al. 1965, Mauersberger und Stiibs 1971, Nicolai und
‘Wolters 1971) und der eigenen Untersuchungen ergibt sich meiner Mei-
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nung nach fir die Systematik und stammesgeschichtliche Entwicklung der
Goldhdhnchen-Arten das folgende, vorldufige Bild.

Vermutlich haben sich die Regulus-Arten wéhrend der Eiszeiten — oder
bereits zu einem fritheren Zeitpunkt, im Pliozdn, wie Mayr (1967) bemerkt
— in isolierten Refugien differenziert. So entstanden:

R. calendula, das in Gefiederzeichnung und Gesang von anderen
Regulus-Arten deutlich abweicht (aber ebenfalls zweiteilige Gesangsstro-
phe, s.S. 107). Es ist eine weit zuriickliegende Abzweigung oder sehr
schnelle eigene Entwickiung anzunehmen.

R. satrapa (Sg-dhnliche Gefiederzeichnung, Gesangsstrophe mit
SchluBteil, Wg-ahnlicher Erregungslaut, S. 107), das von den meisten Auto-
ren in die Verwandtschaft von R. regulus gestellt wird (Hartert 1510, Mayr
1956, Desfayes 1965); einige stellen es — nach Nicolai und Wolters (1971)
gewi} irrigerweise — in die Verwandtschaft von R. ignicapillus und von
R. goodfellowi (Formosa), also zu den Arten, die in der Kopfzeichnung dhn-
lich sind, so Voous (1962). Wie Mauersberger und Stiibs (1971) bemerken,
miiBte dann aber der gemeinsame Ursprung sehr weit zuriickliegen, da
R. ignicapillus in fast ganz Asien fehlt und nur im Mittelmeerraum mit den
angrenzenden Gebieten verbreitet ist. Von Boetticher (1941) stellt die ame-
rikanischen Goldhdhnchen ebenfalls mit R. ignicapillus in einen Rassenkreis
und deutet die Besiedlung Amerikas durch die Kontinentalverschiebung.
Mauersberger und Stiibs (1971) fassen R. goodfellowi als ,alte Randform
von R.regulus” auf. In dhnlicher Weise wiirde ich vorschlagen, alle For-
men, R. regulus, R. satrapa, R. goodfellowi und R. ignicapillus, als Abzwei-
gungen einer Ursprungsart (vielleicht R. regulus &hnlich?) anzusehen, wo-
bei R.satrapa in Verhalten (Mayr 1956, Desfayes 1965) und LautduBierun-
gen (s. S. 107) dem Wg nahesteht. Nach Gray (1958) ist zweimalige Hybridi-
sierung der beiden amerikanischen Goldhdhnchenarten bekannt gewor-
den.

R. goodiellowi, Formosa. Sg-dhnliche Gefiederzeichnung, Lautau-
Berungen?

R. ignicapillus ({(charakteristische Kopfzeichnung, von anderen
Regulus-Formen abweichende LautduBerungen, s.S. 108 fehlender SchluB-
teil in der Gesangsstrophe). Das Separations- und Entstehungsgebiet des
Sg diirfte der westliche Mittelmeerraum gewesen sein. Als Unterarten sind
R.i.ignicapillus, R. i. laeneni (Nordafrika; van Marle und Voous 1949) und
R.i. balearicus (Balearen) bekannt; die beiden letzteren werden von Vau-
rie (1959) als balearicus zusammengefaBt. AuBerdem besiedelten Sg Madei-
ra: R.i. madeirensis. Der anzunehmende nacheiszeitliche Ausbreitungspro-
zeB der Art nach Nord- und Osteuropa scheint auch heute noch anzudau-
ern. In diesen Gebieten wurden Sg dank guter Isolationsmechanismen mit
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Wg sympatrisch. An den LautduBerungen vermoégen sich beide Arten zu
unterscheiden (Becker 1976, 1977 b). Cobb (1976) beschreibt die wahr-
scheinlich erfolgreiche Jungenaufzucht eines Mischpaares von Wg und Sg.

Zu dem von einigen Autoren zum Sg gerechneten Teneriffa-Goldhahn-
chen (R. spec. teneriffae) s. u.

R. regulus und Subspecies (SchluBteil im Gesang). Wg wer-
den in siidostlichen und 6stlichen europdischen und vielleicht asiatischen
Nadelwaldrefugien die Eiszeit iiberdauert und sich anschlieBend nach Nor-
den und Westen (R. r. regulus: Grofibritannien, Iberische Halbinsel) ausge-
breitet haben. Zur Verbreitung der asiatischen Unterarten s. Vaurie (1959),
Nicolai und Wolters (1971).

Im Westen wurden die Azoren erreicht, wo drei Unterarten entstanden
(s. S. 104). AuBerdem gelangten wahrscheinlich Wg auf die Kanarischen In-
seln und entwickelten sich zu:

R. spec. teneriffae. Die systematische Stellung des Teneriffa-Gold-
hdhnchens blieb bisher ungeklart. Nach Ansicht von Hartert (1910), Lack
und Southern (1949), Bannermann (1963), Witherby et al. (1965) gehoért
es zum Wg, dagegen stellen Volsee (1951), Vaurie (1959), Voous (1962),
Mauersberger und Stiibs (1971) und Nicolai und Wolters (1971; mit Ein-
schrdankung, s. u.) das Teneriffa-Goldhdhnchen zum Sg.

Fiir eine Verwandtschaft mit Sg sprechen:

1. Das ZusammenflieBen des schwarzen Begrenzungsstreifens auf der
Stirn. Nach Thaler (miindl.) ist dieses Gefiedermerkmal aber auch bei
alternden Wg zu beobachten.

2. Die Verbreitung, das wesentliche Argument: im benachbarten Nordafri-
ka und siidlichen Europa kommen ausschlieBlich Sg vor.

Eine Wg-Verwandtschaft befiirworten:

1. Die Gefiederzeichnung, vor allem das Fehlen des schwarzen Ziigel- und
des weiflen Uberaugenstreifs sowie die blasse Farbung.

2. Nach Hartert (1910) und Bannermann (1963) sind die Eier denen des
‘Wg &dhnlich.

3. LautduBerungen (s. 3.4. und 4.2)): Der typische Gesangsaufbau in
Haupt- und SchluBteil, der allen Sg-Strophen fehlt; die Ahnlichkeit zu-
mindest einiger Laute mit Wg-Rufen; die gute Wg-Reaktion auf den Er-
regungsruf.

Nicolai und Wolters (1971) stellen bereits die Frage, ob nicht die friithe-
re Annahme, das Teneriffa-Goldhahnchen zu R. regulus zu stellen, richtig
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sei: in fast allen Merkmalen steht R. spec. teneriffae dem R. regulus naher;
hauptsédchlich die Verbreitung spricht fiir eine Zugehoérigkeit zu R. igni-
capillus. Dieses Argument wird jedoch dadurch entkraftet, daB auch Wg
Inseln besiedelten, die etwa ebenso weit von Mitteleuropa entfernt sind
wie die Kanarischen Inseln, ndmlich die Azoren. Pineau (1976) wies Wg in
Marokko nach.

Eine weitere zu erwdgende Moglichkeit ware eine Hybridisierung von
‘Wg und Sg, die meines Erachtens jedoch unwahrscheinlicher ist. Immer-
hin wéren dann die Wg-Merkmale starker erhalten als die des Sg.

Aus diesen Grinden sollte man das Teneriffa-Goldhdhnchen wieder als
Unterart von R. regulus betrachten: R. regulus teneriffae.

Ob die Unterschiede zu R. regulus ausreichen, dem Teneriffa-Goldhah-
chen eventuell Artstatus zu geben (R. tenerifae), kénnen erst weitere Er-
mittlungen der Biologie dieser Art zeigen.

Die Mehrzahl der Systematiker stellt heute die Gattung Regulus mit der
Gattung Leptopoecile in die Nahe der Laubsanger (Phylloscopus, Sylvii-
nae). Nicolai und Wolters (1971) belassen sie als Familie Regulidae in sy-
stematischer Nachbarschaft der Meisen (Paridae), weisen aber auf Ahn-
lichkeiten zu Phylloscopus und den amerikanischen Waldsdngern hin.
Wolters (briefl.) glaubt, daB die Gattung Leptopoecile in der Nachbar-
schaft von Regulus nichts zu suchen hat.

Hierzu sei nur eine Anmerkung gemacht. Meisen singen meines Wissens
keine zweiteiligen Gesdnge, die fiir viele Goldhdhnchen-Arten typisch
sind, wohl aber einige Phylloscopus-Arten und eine groBe Artenzahl von
Paruliden (Parula), die auBerdem zum Teil Gesdnge von sehr hoher Tonla-
ge besitzen (z. B. Ficken und Ficken 1962, Robbins et al. 1966).

6. Zusammenfassung

LautduBerungen von Arten und Unterarten der Gattung Regulus werden im Sona-
gramm vorgestellt und verglichen. AuBerdem wird {iber die Ann&herung stidwest-
deutscher Goldhdhnchen an den Lautsprecher beim Vorspielen von Gesdngen und
Rufen anderer Goldhdhnchen-(Unter-)Arten im Freiland berichtet.

Mit Ausnahme des Sommergoldhdhnchens (R. ignicapillus, Abb. 5) singen alle
bisher untersuchten Regulus-Arten (R. regulus regulus, R. regulus azoricus, R. regu-
lus inermis, R. regulus himalayensis, R. spec. teneriffae. R. satrapa, [R. calendula])
eine zweigeteilte Gesangsstrophe mit SchluBiteil, dessen Elemente einen breiten
Frequenzbereich einnehmen (Abb. 1, 2, 4, 8). Als SchluBteil-,Relikt” kann der
Sommergoldhdhnchen-,Weia“-Laut angesehen werden (Abb. 5c). Vermutlich ging
R. ignicapillus im Verlauf der stammesgeschichtlichen Entwicklung ein SchlubBteil
verloren.

Die Reaktion von Winter- und Sommergoldhdhnchen auf Gesangsstrophen der
verwandten (Unter-)Arten bleibt gering, da diese nicht die fiir das Erkennen not-



Bonn.
118 P.H. Becker [ zool. Beitr.

wendigen Merkmale aufweisen (Abb. 6). Eine Ausnahme bildet die R.-satrapa-
Strophe, die aufgrund von einigen Sommergoldhdhnchen-dhnlichen Elementen
von diesen gut mit Anndherung beantwortet wird.

In Gesang und Rufen stehen R. sairapa und R. spec. teneriffae dem R. regulus
naher als dem R. ignicapillus. R. spec. teneriffae sollte wieder in die Verwandt-
schaft von R. requlus gestellt werden. Dies legen das Aussehen, der dem Winter-
goldhahnchen &hnliche Strophenaufbau (Abb. 2), die Ahnlichkeit einiger Laute
mit Wg-Rufen (Abb. 3, 7) und deren bessere Beantwortung durch Winter- als
durch Sommergoldhdhnchen nahe (Abb. 7).

7. Summary

Vocalizations from several species and subspecies of the genus Regulus are
presented and compared by the use of sonagrams. It is reported to what extent
Regulus regulus and R. ignicapillus males from southwest Germany approached
the loudspeaker in the field as a result of playback of songs and calls from other
Regulus species and subspecies.

With the exception of R. ignicapillus (fig. 5) all Regulus forms so far investigated
(R. regulus regulus, R. regulus azoricus, R. regulus inermis, R. requlus himalayen-
sis, R. spec. teneriffae, R. satrapa, [R. calendula]) sing a song which consists of
two parts (fig. 1, 2, 4, 8). The notes within the song ending have a wide frequency
range. The ,weia" of R. ignicapillus (fig. 5c) may well be a relic phrase of the
ending, which this species has lost during evolution.

Only a few R. regulus and R. ignicapillus males reacted to songs of other
species or subspecies (fig. 6), obviously because the songs did not contain species-
specific song characteristics which normally enable species recognition to occur.
One exception is the song of R. satrapa, which obtained a strong response from
R. ignicapillus, because the songs of both species contain notes which are very
similar in structure.

The songs and calls of R. satrapa and R. spec. teneriffae are more similar to
those of R. regulus than to those of R. ignicapillus. This supports the view that
R. spec. teneriffae is more closely related to R. regulus. Further evidence comes
from the stronger reaction that R. regulus shows to calls of R. spec. teneriffae
when compared to R. ignicapillus (fig. 7). Finally, in appearance R. spec. feneriffae
more closely resembles R. regulus than R. ignicapillus.
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